EL Hi 学 报 http : // www. insect. org. cn 
ACTA ENTOMOLOGICA SINICA doi; 10. 16380/j. kexb. 2020. 10.012 





屁 虫 着 色 及 体 表 黑色 斑纹 和 斑点 形成 机 制 研 究 进展 
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摘要 : 昆虫 在 生长 发 育 的 过 程 中 ,会 不 断 受 到 捕食 者 的 攻击 ,为 逃避 被 捕食 在 长 期 的 适应 进化 中 展 
现 出 各 种 适应 性 的 形态 特征 , 体 色 和 斑纹 的 适应 性 变化 是 其 中 重要 的 防御 策略 。 昆 时 多 样 的 着 色 
模式 常用 于 释放 警告 信号 或 者 模仿 往 主 植物 ,避免 被 其 他 动物 捕食 并 且 加 速 逃 避 学 习 , 而 且 在 寻求 
伴侣、 适应 地 理 、 调节 体温 和 抵抗 紫外 线 等 方面 发 挥 重 要 的 生物 功能 ,是 昆虫 学 研究 的 热点 之 一 。 
SE AH E 昆 下 具有 分 布 广 、 种 类 多 的 特点 , 大量 的 斑 ， 点 和 斑纹 模式 常见 Tu EZ T » 75 其 生物 学 功 
能 比 其 他 动物 更 明显 。 近 年 来 研究 发 现 色 素 色 和 结构 色 是 昆虫 主要 的 着 色 模 式 , 眼 色素 、 黑 色素 以 
及 哄 啶 类 色素 是 影响 昆 忠 着 色 最 重要 的 色素 ;而 昆虫 的 寄主 、 环 境 因 素 、 激 素 显 著 影 响 昆 下 多 样 性 
着 色 模 式 的 形成 。 利 用 定位 克隆 、 经 典 送 传 连 锁 图 谱 、RNA 和 干涉、 基因 组 编辑 高通 量 测序 等 技术 
分 离 鉴 定 出 了 多 个 调控 鳞 翅 目 昆 于 着 色 的 关键 基因 。 研 究 表 明 , TH, DDC, yellow, laccase? , 
ebony, AA-NAT, tan 和 GTPCHI 是 昆虫 色素 合成 信号 € 关键 基因 ,而 多 效 性 基因 spz3, apt- 
like 4e wntl 以 及 20E 诱导 的 转录 因子 E75A 和 spalt 通过 影响 鳞 翅 目 昆 虫 黑色 素 合 成 信号 通路 的 活 
性 从 而 调控 黑色 素 的 合成 与 沉积 。 本 文 对 昆虫 体 色 和 斑纹 多 样 性 的 形成 和 影响 因素 , 昆 忠 着 色 类 
型 及 物质 基础 ,以 及 黑色 斑点 和 斑纹 形成 和 调节 机 制 方面 的 研究 进展 作 了 整理 和 总 结 , 以 期 为 今后 
着 色 基 因 的 利用 以 及 害虫 防治 提供 理论 参考 。 
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Research progress in pigmentation and the formation mechanisms of 


black stripes and spots on the body in insects 

GAO Yun”, LIANG Yan-Ting', LIU Yi-Qin, XU Yu-Song, WANG Hua-Bing ( College of Animal 
Sciences, Zhejiang University, Hangzhou 310058, China) 

Abstract: Insects are constantly attacked by predators and exhibit adaptive traits. for. defense against 
predators during their growth and development. One of the defense strategies is an adaptive stripe 
pattern. The various coloration patterns of insects represent warning signals or mimic host plants to escape 
detection by predators and hasten avoidance learning. Furthermore, insect pigmentation patterns play 
important roles in such processes as mate preference, geographical adaptation, thermoregulation, and 
ultraviolet resistance. Thus, multifarious pigmentation patterns are highly researched. | Lepidopteran 
insects include multiple species that are widely distributed. The adaptive stripe pattern is often observed 
in lepidopteran insects; thus, its biological roles are more evident than those in other insects. Recent 


research suggests that pigmentary color and schemochrome are the main determinants of insect color 
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patterns, and ommochromes, melanin, and peridines significantly influence visual color patterns. In 
addition, hosts, environmental factors, and hormones are also thought to dramatically affect the diversity 
of color patterns in insects. In recent years, many genes that are crucial to pigmentation have been 
identified through positional cloning strategies, classical linkage maps, RNA interference, and high- 
throughput sequencing technologies combined with genome editing techniques. Recent studies suggest 
that TH, DDC, yellow, laccase2, ebony, AA-NAT, tan, and GTPCHI all play key roles in pigment 
synthesis. Furthermore, the pleiotropic genes spz3, apt-like, and wntl as well as the 20E-inducible 
transcription factors E754 and spalt target the melanin synthesis pathway, affecting the synthesis and 
deposition of melanin. In this article, we reviewed the progress in the research of the formation and 
influencing factors of the diversity of insect body color and markings, the type and material basis of insect 
coloration, and the regulation of black spots and markings on insects, hoping to provide a theoretical 
basis for the utilization of pigmentation-related genes and new insights for pest control. 


Key words: Lepidoptera; body color; pigmentation pattern; pigment synthesis; gene editing; RNAi 
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昆虫 是 地 球 上 数量 最 多 的 动物 群体 , 现 已 发 现 
100 多 万 种 ,形态 各 寞 的 昆虫 几乎 遍布 世界 的 每 一 
个 角落 。 昆 虫 的 广泛 分 布 与 其 多 样 性 的 体 色 和 斑纹 
有 着 密切 的 联系 。 昆 虫 的 体 色 和 斑纹 在 生态 和 行 ， 
方面 具有 重要 作用 ,有 利于 躲避 敌 害 或 适应 环境 变 
化 ,是 生物 进化 和 上 自然 选择 的 结果 。 

昆虫 模拟 伪装 成 周边 的 环境 所 形成 的 拟态 色 
对 目 喘 保护 有 利 ,由 明暗 颜色 的 对 比 或 者 鲜艳 明 腕 
的 色彩 形成 的 鸭 忒 色 用 来 殴 告 捕食 者 日 瑟 有毒 或 不 
可 食 , 这 些 方法 是 昆虫 成 功 欺 驴 捕 食 者 的 有 效 生 存 
策略 ( Tullberg et al., 2005; Janzen et al., 2010; 
Dasmahapatra et al., 2012) 。 此 外 ,昆虫 体 色 和 斑纹 
还 具有 寻求 伴 倡 、 适 应 地 理 \、 调 市 体温 、 抵 抗 紫 外 线 
等 重要 的 生理 功能 ,从 而 使 昆虫 在 残酷 的 目 然 选 择 
中 存活 下 来 ,因此 昆虫 体 色 和 斑纹 是 进化 选择 的 重 
要 丢 标 之 一 (Wittkopp et al., 2003, 2009; Kronforst 
et al., 2006, 2012; Takahashi, 2013; Xx ES, 
2016) , 

昆虫 体 色 和 斑纹 多 型 现象 在 昆虫 第 二 大 目 一 一 
鲜 翅 目 (Lepidoptera) 昆 虫 中 尤其 显 着 。 这 种 多 样 性 
不 仅 存 在 于 不 同 的 物种 中 ,在 相近 物种 甚至 同一 物 
种 不 同 的 品系 则 、 同 一 品系 处 在 不 同 环境 或 不 同 发 
育 时 期 的 个 体 间 也 会 呈现 显著 差异 DUC Bombyx 
mori 就 有 200 多 种 与 者 色相 关 的 突变 体 ,比如 :家 看 
N4 品系 表皮 有 3 种 斑纹 ,分 别 为 第 2 胸 市 眼 点 区 
域 第 2 腹 节 的 半月 纹 和 第 5 腹 广 的 星 斑 纹 , 人 然而 家 
看 目 发 突变 体 Zebra( Ze) 每 个 腹 世 前 端 都 有 黑色 斑 
纹 , 足 点 处 有 黑 点 (KonDo et al., 2017) 4 KUHE Jas P 
的 大 多 数 物 种 在 幼体 发 育 期 间 会 显 车 改变 其 体 色 模 
式 ,并 且 这 些 变化 是 固定 且 不 可 逆 的 (Prudic et al., 




































































2007), THUS Papilio xuthus 1 -4 龄 幼虫 体 表 呈 
现 模仿 乌 闭 的 黑色 和 标 色 的 斑纹 图 案 ,在 末 龄 幼虫 
期 ,它们 的 着 色 模 式 又 切换 为 绿色 (Tullberg et al., 
2005; Jin et al., 2019) 。 研 究 者 利用 家 和 蛋 和 柑橘 风 
蝶 的 着 色 突 变 体 , 通 过 定位 克隆 、 连 锁 分 析 和 遗传 图 
谱 解 析 了 导致 色素 沉积 差异 的 基因 ,但 是 体 色 和 斑 
纹 模 式 的 形成 和 调和 机制 至 今 仍 不 完全 清楚 。 近 年 
来 ,CRISPRZCas9，RNAi 和 体内 电 穿 孔 介 导 的 基因 
组 编辑 技术 快速 发 展 ,为 分 析 着 色 的 分 子 机 制 提 供 
了 重要 工具 。 本 文 综述 了 昆虫 体 色 和 斑纹 多 样 性 的 
形成 和 影响 因素 ,昆虫 着色 类 型 及 物质 基础 ,以 及 黑 
色 斑 点 和 斑纹 的 形成 和 调 市 机 制 方面 的 研究 进展 ， 
希望 通过 相关 人 研究 的 梳理 ,为 今后 的 研究 提供 便 鉴 。 


1 昆虫 体 色 和 斑纹 多 样 性 的 形成 和 影 
Rr] [4] & 


目前 昆虫 体 色 和 斑纹 多 样 性 形成 和 影响 因素 的 
主要 假说 有 寄主 专 化 论 .环境 因素 控制 论 .基因 控制 
论 和 激素 控制 论 等 。 

1.1 寄主 专 化 论 

许多 昆虫 因 其 寄主 植物 不 同 而 呈现 出 不 同 颜 
f^, EF Aphis gossypii 是 世界 性 的 重要 害虫 ,多 食 
性 的 杨 蚜 在 长 期 取 食 和 进化 过 程 中 已 分 化 形成 不 同 
的 寄主 专 化 型 。 对 柳 花 型 和 黄瓜 型 两 种 专 化 型 柳 蚜 
寄主 的 选择 行为 试验 结 来 表明 ,棉花 型 杨 蚜 对 棉花 
的 选择 性 明显 高 于 对 黄瓜 的 选择 性 ,黄瓜 型 栅 蚜 对 
黄瓜 的 选择 性 明显 高 于 对 栅 花 的 选择 性 ( 王 丽 ， 
2015) 。 寄 主 植物 对 瓜 蚜 无 妙 胎 生肉 是 的 体 色 具有 
明显 影响 , 取 食 敌 瓜 、 南瓜 、 甘 子 、 芮 瓜 和 冬瓜 的 瓜 是 
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体 色 各 不 相同 IRURE DR EESE, 1996) 。 
1.2 环境 因素 控制 论 

影响 昆虫 体 色 的 环境 因素 有 温度 .湿度 .种 群 密 
度 以 及 背景 颜色 等 ,昆虫 种 类 不 同 ,环境 因素 对 体 色 
的 影响 也 存在 差异 。 
1.2.1 BEE: Zip QH ie Episyrphus balteatus 成 里 
腹部 体 色 则 主要 受 晴 期 发 育 温 度 的 影响 :温度 降低 
导致 晴 期 延长 ,会 产生 大 量 的 暗色 个 体 ( 霍 科 科 和 
IKA, 2004) 。 当 是 虫 在 不 同 的 恒温 条 件 下 饲养 
时 ,成虫 的 表皮 痢 色 表现 出 显著 差异 ,24 恒温 条 件 
下 饲养 的 雌性 成 虫 , 头 部 为 栖 标 色 ,而 中 胸部 呈现 橙 
色 ; 然 而 在 12% 条 件 下 饲养 的 成 里 的 头 部 和 中 胸部 
是 黑色 的 (Liu and Carver, 1982), 
1.2.2 湿度 :生活 在 高 湿度 环境 中 的 发 蝗 Locusta 
migratoria. 行 虫 体 色 为 绿色 ,而 低 湿 度 环 境 中 的 奋 虫 
个 体 呈 神色 .黄色 或 浅 灰 色 。 变 温 性 果 晶 Drosophila 
jambulina 随 着 湿度 的 变化 呈现 多 样 的 体 色 ,而 且 体 
色 的 特异 性 分 化 是 对 湿热 环境 的 适应 (Khasa et al., 
2013 ) 。 
1.2.3 种 群 密 度 :群居 型 发 晶 L. migratoria 的 个 体 
呈现 黑色 背 板 和 标 色 腹面 ,散居 型 个 体 体 色 一 般 为 
均匀 的 绿色 , 群居 型 的 黑色 体 色 是 在 散居 型 绿色 基 
础 上 增加 红色 形成 的 (Yang et al., 2019) 。 和 斜纹 夜 
iR Spodoptera litura 2 -3 龄 幼虫 由 高 密度 饲养 转移 
至 单独 饲养 时 , 终 龄 期 幼虫 的 黑 化 程度 显著 降低 
(了 扎 海龙 等 , 2011 ) 。 
1.2.4 FRE :19 世纪 中 叶 之 前 的 桃 尺 竖 Biston 
betularia EIRIK E ,工业 症 命 以 后 ,生活 在 工业 污染 
DX ARER KEENE AS HS, ME w Pia e AE R EN E 
浅 色 。 利 用 计算 机 视觉 研究 食物 颜色 对 不 同日 龄 昆 
虫 体 色 的 影响 ,发现 和 料 纹 夜 蛾 幼虫 体 色 受 食 物 颜 色 
影响 , 且 在 1 -7 日 龄 最 为 显著 ,这 是 因为 食物 颜色 对 人 
纹 夜 蛾 体 色 影 响 是 一 个 积累 的 过 程 ( 芝 云 鹏 等 , 2015 ) 。 
1.3 基因 控制 论 

随 肴 分 子 生物 学 和 高 通 量 测序 技术 的 发 展 , 越 
来 越 多 的 研究 结果 表明 体 色 是 由 遗传 基因 控制 的 。 
目前 已 经 鉴定 出 大 量 控制 采 晶 、 家 和 耕 和 柑橘 风暴 体 
色 和 斑纹 的 基因 。 例 如 ,雄性 果 晶 的 特异 性 翅 色 素 
DLE Ej yellow 基因 的 顺 式 调控 元 件 的 修饰 有 关 
( Gompel et al., 2005) ; 转录 因子 Apontic-like ( apt- 
like ) REJI TEKA 2] E E LAS E E] E e REDDE X 
( Yoda, 2015), 
1.4 激素 控制 论 

VALERE ERWA ` 沛 育 等 生长 发 育 过 程 具 有 






























































重要 调 世 功能 ,在 体 色 变异 中 发 挥 的 作用 也 得 到 广 
沁 的 研究 。 和 斜纹 夜 蛾 体 色 多 样 性 由 黑 化 激素 和 保 幼 
激 系 (juvenile hormone, JH) JE [n] YAE : m BE HW JH 
抑制 黑 化 激素 的 分 泌 , 当 JH 浓度 降低 时 , 黑 化 激素 
滴 度 增加 , 终 龄 幼虫 的 体 色 变 为 黑色 。 烟 草 天 蛾 
Manduca sexta. HJR Rz RAME FH e: 4] R RU Mb B AC 
( ecdysone ) 共同 调控 。 眠 期 两 种 激素 的 滴 度 发 生 显 
车 变化 , 眠 后 期 旷 皮 激素 滴 度 下 降 ,黑色 素 合 成 信号 
通路 基因 的 转录 水 平 显著 提高 ,黑色 素 合成 信号 通 
路 被 激活 (Hirumaand and Riddiford, 2009) 。 

综 上 所 述 , 基 因 .激素 和 各 种 环境 条 件 相互 协调 
共同 影响 昆虫 的 体 色 ,基因 控制 在 其 中 发 挥 决 定性 
的 作用 ,而 其 具体 的 协调 和 调控 机 制 ,尤其 是 在 激素 
和 基因 水 平 上 的 协调 和 调控 机 制 大 多 仍然 未 知 。 


2 屁 虫 着 色 类 型 及 物质 基础 


根据 颜色 产生 的 原因 ,昆虫 者 色 类 型 可 以 分 为 
色素 色 和 结构 色 。 人 色素 色 是 基于 生理 代谢 产生 的 ， 
是 昆虫 着 色 的 重要 形式 。 代 谢 物 沉积 在 昆虫 体 壁 ， 
吸收 菏 种 波长 的 光 , 反 冉 其 他 可 见 区 ,形成 特定 的 闫 
色 。 绪 构 色 是 昆虫 体 壁 的 鳞片 或 者 蜡 质 等 超 微 结 
构 ,使 光波 发 生 衍射 干涉 或 者 折射 产生 的 颜色 。 

昆虫 体内 不 同类 型 色素 物质 的 合成 和 代谢 是 产 
生 多 样 性 体 色 模式 的 重要 物质 基础 ,其 中 眼色 系 
( ommochromes ) , Æ f&, z€ ( melanin ) , lll IE 2$ (6, z& 
( peridines) Œ 5 Wo] E E E (6 Ec REI (28 S WE PP, 
在 鲜 翅 目 模式 生物 家 得 的 生长 发 育 过 程 中 ,除了 上 
yh 3 类 看 色 物 质 ,尿酸 (uric acid) 28 HS hR 
( carotenoids ) 4I EA fa, z& (flavonoids ) & £6, 28 9 Joi 
ERIE T EZER, WAR , IRE R IA HJ DI 
色 和 成 虫 复 眼 的 颜色 ,黑色素 、. 蝶 喧 类 色素 、 眼 黄 系 、 
眼色 素 和 尿酸 共同 影响 家 和 看 幼虫 体 辟 着色 , 草 丝 中 
黄酮 类 色 系 与 类 胡萝卜 系 的 比例 决定 草 色 。 


3 ”着 色相 关 通 路 基因 功能 分 析 的 新 万 法 


通过 经 典 遗 传 连锁 图 谱 、 基 因 组 数据 ,结合 定位 
克隆 策略 ,研究 人 员 已 经 鉴定 出 许多 昆虫 着 色相 关 
的 候选 基因 。 近 年 来 ,日 益 成 熟 的 基因 编辑 技术 ,为 
深入 研究 着 色 分 子 机 制 提 供 了 实验 基础 。 基 于 
CRISPR/Cas 系统 的 基因 编辑 技术 ,可 在 特定 时 间 诱 
导 基 因 组 或 者 转录 产物 发 生 双 链 断 裂 , 进行 定点 修 
饰 、 定 向 斋 除 或 插入 日 的 基因 等 精确 修饰 ,从 而 特异 
性 改变 遗传 物质 。 目 前 的 CRISPR/Cas9 f£ Rim 26 










































































10 期 P 


云 等 : 昆虫 着 色 及 体 表 黑色 斑纹 和 斑点 形成 机 制 研 究 进展 1271 





VBA T izt h/h m Œ RNA (small guide RNA, 
sgRNA ) Erf tracrRNA: crRNA 复合 物 , 通过 非 同 源 
W Im i£ F% ( non-homologous end joining, NHEJ ) 和 同 
源 定 回 修 复 (homologous directed repair, HDR ) 高 效 
地 删除 .插入 和 激活 各 种 组 织 细胞 中 的 基因 ,在 哺乳 
动物 人 类 、 食 僵 猴 , 冯 椎 动物 斑马 鱼 ,无 痛 椎 动物 昆 
虫 以 及 细 机 等 多 种 生物 中 已 经 得 到 广泛 应 用 
( Doudna and Charpentier, 2014; Niu et al., 2014; 周 
金 伟 等 , 2015; Kang et al., 2016; Tang et al., 2017; 
Zhang et al., 2019) 。 但 是 利用 CRISPR/Cas9. 系统 
进行 基因 编辑 仍然 存在 一 些 问题 ,例如 :存在 脱 靶 效 
应 .多 选 纯 合 体 的 周期 比较 长 . 敲 除 致 死 现象 。 为 了 
快速 地 分 析 相 关 基 因 的 功能 以 及 发 挥 作 用 的 分 子 机 
制 ,科研 工作 者 一 二 在 开发 新 的 基因 编辑 工具 。 电 
穿孔 介 导 的 RNAi 技术 具有 特异 性 强 、 重 复 利 用 性 
好 以 及 高 效 持久 的 特点 ,可 将 目标 基因 的 dsRNA 或 
质粒 DNA 有 效 地 导入 靶 组 织 ( 如 表皮 ) 中 ,人 研究 靶 
基因 的 表达 对 表皮 斑纹 的 影响 ,已 成 为 探索 斑纹 形 
成 相关 基因 功能 的 高 效 工 具 (Yoda, 2015; KonDo et 
al., 2017) 。 























4 昆虫 体 表 黑色 斑 纹 和 斑点 的 形成 和 
调 忆 机 制 


昆虫 幼虫 的 体 色 和 斑纹 模式 主要 取决 于 表皮 细 
胞 和 表皮 中 色素 的 性 质 和 分 布 。 与 成 虫 相 比 ,幼虫 
在 每 次 蚁 皮 期 和 都 会 重复 色素 沉 春 过 程 ,同时 受 环境 
的 影响 较 大 ,使 得 幼虫 斑纹 和 体 色 发 生 突变 的 几率 
增加 ,从 而 呈现 多 样 的 色 系 沉积 模式 。 在 日 然 界 中 ， 
黑 化 是 生物 体 体 色 发 生变 异 最 为 显著 和 普遍 的 现 
象 , 同 时 也 是 产生 昆虫 体 色 多 样 性 非常 重要 的 着 色 
模式 。 黑 化 过 程 中 黑色 素 (melanin) 是 体 色 和 斑纹 
多 样 性 形成 过 程 中 至 关 重 要 的 色素 , 它 不 仅 参 与 昆 
虫 红色 . 深 绿 色 和 黑色 等 颜色 斑纹 的 形成 , 它 的 前 体 
物质 多 巴 ( dopa ) MZ E Hk (dopamine ) 345 E E fa 
疫 、 表 皮 便 化 等 生理 过 程 有 密切 的 联系 (与 芒 若 等 ， 
2018 ) 。 在 昆虫 中 , 鲜 翅 目 昆 虫 体 色 和 斑纹 多 型 现 
象 尤 其 显著 ,可 作为 出 色 的 模型 系统 用 于 人 研究 闫 色 
模式 的 形成 与 调节 机 制 ,目前 已 经 鉴定 出 大 量 参 己 
或 调控 墨色 系 合 成 的 基因 ( 表 1)。 












































A1 已 知 黑色 素 合成 信号 通路 基因 的 功能 


Table 1 Functions of the known genes of melanin synthesis pathway 


物种 基因 基因 功能 参考 文献 
Species Genes Function of genes References 
TH 将 酷 氨 酸 转化 为 多 巴 Convert tyrosine into dopa Liu et al., 2010 
DDC 将 多 巴 转 化 为 多 巴 胺 Convert dopa inte dopamine Hiruma and Riddiford, 2009 
家 看 yellow , laccase2 将 多 巴 或 者 多 巴 胺 转化 为 黑色 素 Convert dopa/dopamine into melanin Ito et al., 2010 
Bombyx mori ebony 抑制 黑色 素 形 成 Inhibit the formation of melanin Futahashi et al., 2008 
AA-NAT 将 多 巴 胺 转化 为 NADA Convert dopamine into NADA Zhan et al., 2010 


tan 将 NBAD 转化 为 多 巴 胺 Convert NBAD into dopamine 
参与 幼虫 时 期 特异 性 的 表皮 斑点 形成 


Associated with stage-specific larval cuticular markings 


Tt AUR 


Papilio xuthus 


GTPCHI 


4.1 昆虫 体 表 黑色 斑纹 和 斑点 形成 机 制 

LJ pu cx 4E 9 EI ( tetrahydrobiopterin, BHA ) 为 
WAT, KARAI- 38 21] AE 45 e JE H5 JS C, 2 
前 体 物质 如 图 1 所 示 。 其 中 ,黑色 素 合 成 代谢 通路 
是 研究 最 广泛 的 色素 合成 通路 ,由 7TH 基因 编码 的 
MARISAE i ( tyrosine hydroxylase, TH ) 44 EE A MR 
EEN- RERNA. 又 称 多 巴 ( dopa) | ,多 巴 由 
DDC WIB HIE E Hi fR i (dopa decarboxylase, DDC) 
转化 为 多 巴 胶 (dopamine) , x E613 FEE Bz 280 en P 
完成 ;yellow 家 族 基因 和 Lac2. 将 多 巴 胺 或 者 多 巴 转 
化 为 多 巴 胺 黑色 素 或 者 多 巴 黑 色素 。 因 此 多 巴 胺 和 
多 巴 被 认为 是 昆虫 表皮 黑色 素 最 重要 的 前 体 物质 
( Futahashiand and Fujiwara, 2005; Futahashi et al., 














Futahashi et al., 2010 


Futahashi and Fujiwara, 2005 


2008; Hiruma and Riddiford, 2009; Liu et al., 
2010) 。 合 成 的 色素 前 体 从 表皮 细胞 中 分 泌 出 来 ， 
EX e ABE ,形成 可 视 化 的 黑色 斑纹 和 斑点 模式 。 
除 此 以 外 ,多 巴 胺 还 有 两 个 代谢 去 加 ,其 中 一 个 去 回 
是 由 ebony 转化 为 N-B- AME L E Hl (N-B-alanyl 
dopamine, NBAD) ,Z& 5j ze RE EE, HIER EM 
色 或 者 淡 黄 色 , 这 一 过 程 可 以 被 tan 逆转 (Futahashi 
et al., 2010; Li et al., 2015) 。 另 一 个 去 回 涉及 N- 
EMRS E Hë (N-acetyl dopamine, NADA) 的 产生 ， 
NADA 参与 表皮 硬化 ,是 无 色 便 化 蛋白 的 前 体 , 该 过 
程 取 决 于 芳 基 烷 基 上 胺 -N- 乙 酰基 转移 酶 (arylalkylamine 
N-acetyltransferase, AA-NAT ) 的 活性 (Zhan et al., 
2010)。 根 据 时 空 表 达 谱 ,上 述 过 程 相关 基因 可 以 
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图 1 黑色 系 生 物 合成 信号 通路 


Fig. 1 





Melanin biosynthesis pathway 


绿色 椭圆 框 代表 色素 合成 通路 的 关键 基因 ,红色 框 代表 调 方 因子 ,黑色 、 黄 色 和 日 色 框 代表 色素 前 体 沉积 到 表皮 的 颜色 。The green oval boxes 


represent the key genes of the pigment synthesis pathway, the red boxes represent the regulator of the pathway, and the black, yellow and white boxes 


represent the color of the pigment precursor deposited on the epidermis. 


分 为 3 组 :编码 分 泌 的 重 日 基因 yellow 和 lac2 特异 
PER EBK rp BH [ 3E 3 18 47 (head capsule slippage) 后 
244 -8 hj 表达 ; 编码 表皮 黑色 系 合 成 酶 的 基因 
TH, DDC, ebony 和 tan 在 眠 后 期 特异 性 地 表达 ; 
GTPCHI 在 整个 暗 皮 期 中 均 有 表达 。 用 苋 争 性 的 
TH 抑制 剂 3-m ARR (3-10do-tyrosine, 3-IT ) 处理 
TH ds px E n] di d] 47] E R pz S Ae ( Futahashi and 
Fujiwara, 2005) ; ZÆ BmTH 基因 结构 的 改变 ,导致 
dr ^E ZR 8 173 v7] C, RRE ES ERRER ES ,而 
且 恢 复 效 采 呈 现 剂 量 依赖 性 ,这 表明 TH 是 表皮 黑 
色 化 过 程 的 关键 酶 (Liu et al., 2010) ; mln 突变 体 
的 幼虫 头 部 和 成 虫 比 野生 型 沉积 更 多 的 黑色 素 , 而 
且 罕 变 体 头 部 和 胸 足 多 巴 腕 的 含量 是 野生 型 的 两 倍 
多 。 通 过 定位 克隆 发 现 ,突变 体 中 编码 芳 基 烷 基 胺 - 
N- 乙 酰基 转移 酶 的 基因 AA-NAT 发 生 可 变 剪 切 , 导 
致 AA-NAT 的 酶 活性 消失 ,使 得 多 巴 胶 大 量 积累 ,并 
上 且 向 春 合成 黑色 素 的 方向 代谢 ,在 幼虫 头 部 和 成 里 
TH ER dg HJ 8. £8, 8 (Dai et al., 2010; Zhan et al., 
2010) 。 这 些 人 研究 表明 色素 合成 通路 中 的 酶 以 及 请 
物 等 处 于 动态 平衡 的 过 程 , 通 路 中 某 一 催化 酶 或 者 
基因 表达 受到 抑制 时 ,会 造成 抵 物 大 量 积 累 并 且 沿 
看 其 他 色素 合成 方 问 进行 反应 。 
4.2 昆虫 体 表 黑色 斑纹 和 斑点 调节 机 制 

AERE T DU P, EU E fo ZH ASTRA KCRER 28, 
而 在 此 过 程 中 ,控制 生长 发 育 的 保 幼 激素 和 沛 育 激 
素 的 滴 度 会 发 生 剧烈 的 变化 。 研 究 证 实 , 参 与 调控 



































昆虫 体 色 和 斑纹 多 样 性 的 基因 的 表达 水 平 受 虹 皮 激 
素 [ 主要 活性 物质 20-5 AEn Sz B (20E) | 和 保 幼 激 
z& Hiji i (Hiruma and Riddiford, 2009) 4 HIA X 
WE B] DEUS ICTER H 27] R H e ^E. Sb EB AEG, SUR 
FEAS Te FH ERAR CH TCR. 、 保 幼 激素 等 ) 精 确 调 
探 产生 的 ,在 4 龄 幼虫 保 幼 激素 敏感 期 (4 Togo s HU 
20 h) , Efi XU 5 龄 幼虫 的 体 色 已 被 决定 ,这 为 研 
究 激 素 对 体 色 和 斑纹 多 样 性 的 调 市 机 制 提 供 了 依据 
( Futahashi and Fujiwara, 2008; Jin et al., 2019 ) 。 
分 析 家 和 春 黑色 素 合 成 通路 中 的 基因 序列 , 发现 
yellow , lac2, TH , ebony 和 tan 基因 上 游 5 kb 区域 具 
有 潜在 的 单 体 核 受 体 结合 元 件 RGGTCA 序列 ,已 知 
该 序列 可 结合 到 20E 诱导 的 转录 因子 E75A 和 
HR3 ;人 研究 表明 ,E754 和 spalt E HA USER ex B5 RR 
色 区 域 特异 性 表达 (Futahashi et al., 2012) , fp tig 
中 ,人 研究 人 员 发 现 性 别 决定 因子 ( doublesex, dsx), 
HOX 基因 (abdominal-B，Abd-B) FU JE xH 3& 
(wingless, Wnt) 55:22 Ej i] T R A CBE , TE IE AE 
ME , SE AES RP ERE A BST AR 5 8 p eH 
H ELIR RR OBI (€ 2). EKAP EE HL 
HR 3 TERUEL Jf E B] Toll 信号 通路 ， 
Toll-8 及 其 配 体 spz3 可 能 通过 NF-kB 信号 通路 特异 
性 地 诱导 震 色 系 合 成 通路 基因 yellow 的 表达 ,从 而 
沉积 大 量 的 黑色 素 ,导致 家 看 Ze EAR HE TS BU rb 
有 黑色 斑纹 , 足 点 处 有 黑 点 。spalt 和 E75 在 柑橘 风 
蝶 幼 虫 体 表 黑 色素 合成 和 有 眼 点 形成 过 程 中 发 挥 关 键 
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R2 已 知 调节 黑色 素 合成 信号 通路 的 基因 
Table 2 The known genes regulating melanin 
synthesis pathway 


物种 基因 参考 文献 
Species Genes References 
spz3 KonDo et al., 2017 
KA 
, apt-like Yoda, 2015 
Bombyx mori | 
wntl Yamaguchi et al., 2013 


TER AUR E75A 


3 Futahashi et al., 2012 
Papilio xuthus spalt 


TE FH( Futahashi et al., 2012) , 

风暴 属 中 大 多 数 物种 的 体 色 模 式 在 幼体 发 育 期 
间 会 显 看 改变 ,这 些 变化 是 固定 上 且 不 可 逆 的 。 例 如 ， 
在 柑橘 风 蝶 中 ,1 -4 龄 幼虫 体 表 都 显示 出 黑色 和 标 
ERRERIK, rA H EV” JE BEER , CIA DJ ZR 
f; 53$ (BED; Foe)». Am, E UJ E ELA 
色 模 式 切换 为 绿色 ,在 第 3 JS CT3). 上 有 一 对 假 眼 
点 ,在 腹 节 的 背 侧 上 有 次 绿色 的 “V7” 形 标记 ,这 种 模 
式 被 认为 是 一 种 高 级 的 反 捕 食 者 适应 措施 ,使 其 可 
以 在 一 定 距 离 内 隐藏 于 寄主 植物 上 ,从 而 适应 最 后 
龄 期 可 能 发 生 的 微 生 境 和 疯 食 行为 的 潜在 变化 
( Futahashi and Fujiwara, 2008) 。 人 研究 表明 ,柑橘 风 
WE 5 龄 幼虫 的 斑纹 模式 预 形成 过 程 是 在 4 龄 保 幼 激 
素 敏 感 期 决定 的 ,为 了 久 选 导致 5 龄 幼虫 颜色 转变 
的 基因 ,在 JH. 敏感 期 的 20 NWO, 6 $112 h 3 77 
时 间 点 ,分 别 取 4 龄 和 5 龄 幼虫 期 颜色 显著 改变 的 
3 个 区 域 的 样品 进行 RNA 测序 分 析 ; 利 用 9 个 RNA 
AC EE , ic 2A fti a 20 个 候选 基因 ,并 且 对 其 中 的 3 
个 转录 因子 (cll, abd-A 和 Abd-B) 进行 功能 分 析 (Ji 
et al., 2019), RRHH ,在 3 18927] R HR ic D Ek t E 
cll ,4 龄 时 没有 观察 到 明显 的 表 型 变化 ,然而 5 龄 幼 
虫 敲 低 cl 一 侧 眼 点 的 尺寸 明显 变 小 ,而 且 眼 点 附近 
的 红色 区 域 变 得 不 可 分 辨 ,周围 的 线条 变 得 无 序 。 
当 在 %“V” 形 标记 周围 痪 低 abd-4 和 Abd-B 基因 时 ， 
在 4 龄 幼虫 期 同样 没有 发 现 明 显 的 表 型 变化 ,但 是 
在 5 龄 幼虫 期 abd-A B TIK BJ sh" V JE bin se 
AB , 仅 观 察 到 绿色 的 体 色 。 相 反 ,在 Abd-B sii 
的 个 体 中 ,“V” 形 标志 没有 变化 , 仪 出 现 一 些 异常 的 
浅 黑 色 区 域 。 为 了 更 加 深入 地 人 研究 Abd-B 的 功能 ， 
在 Abd-B 高 表达 的 区 域 进 行 该 基因 的 RNA 干涉 实 
验 , 发 现 两 个 “V” 形 标志 之 间 出 现 了 大 的 异常 的 黑 
化 区 域 。 结 果 表 明 这 些 基因 在 J 敏感 期 和 在 斑纹 
模式 预 形成 基因 网 络 控制 中 发 挥 重 要 作用 (Jin et 
al., 2019), 

家 至 显 性 突变 体 Ze 在 每 个 背 节 的 前 缘 都 有 一 
































条 黑色 斑纹 。 对 3 135 个 幼虫 的 精确 连锁 图 谱 分 析 
揭示 了 负责 Ze 位 点 的 63 kb 区 域 ,该 区 域 包含 3 个 
候选 基因 , 其 中 包括 Toll 配 体 基 因 spätzle3 ( spz-3) ， 
研究 发 现 只 有 spz-3/Toll-8 参与 黑色 系 化 过 程 。 同 
时 ,在 Ze 突变 体 的 斑纹 区 域 ,yellow 基因 显 车 上调 ， 
说 明 spz3 通过 影响 yellow 基因 的 表达 从 而 影响 黑色 
素 合 成 信号 通路 的 活性 。 这 项 研究 为 Toll 信号 通路 
控制 家 看 的 黑 化 过 程 和 适应 性 斑纹 模式 的 形成 提供 
了 直接 的 证 据 ( KonDo et al., 2017) 。 








5 小结 与 展望 


昆虫 体 色 和 斑纹 多 样 性 是 研究 发 育 生物 学 、 自 
然 选 择 和 形态 性 状 进 化 的 恨 好 对 象 。 生 化 和 遗传 研 
究 表明 ,许多 化 学 物质 和 色素 合成 通路 参与 体 色 的 
形成 ,其 复 森 的 形成 机 制 和 精确 的 调控 机 制 一 下 吸 
引 痢 众多 研究 者 的 目光。 通过 对 昆虫 发 育 过 程 的 研 
3E ,揭示 在 其 进化 过 程 中 获得 体 色 和 斑纹 的 多 态 性 
形成 机 制 。 包 括 利 用 家 和 在 不 同时 期 发 生 色 又 沉着 ， 
来 研究 着 色 模 式 形 成 的 机 制 ;通过 采 晶 成 虫 种 内 和 
种 间 腹 部 着色 的 差异 ,来 研究 色素 沉积 模式 多 样 性 
的 机 制 ; 利 用 柑橘 风 虹 幼虫 斑纹 模式 的 改变 ,探索 色 
素 合 成 和 沉积 多 样 性 的 调 市 机 制 。 但 是 这 些 人 研究 结 
果 还 不 足以 使 我 们 完全 理解 昆虫 体 色 和 斑纹 模式 形 
成 和 调节 的 机 制 。 在 鲜 翅 目 昆 虫 中 ,家 和 奉 和 柑橘 风 
蝶 因 具有 诸多 色素 沉着 品系 ,以 及 完善 的 全 基因 组 
序列 结果 和 高 质量 连锁 图 谱 , 结 合成 熟 的 基因 编辑 
技术 ,非常 适合 作为 鉴定 体 色 和 斑纹 模式 形成 的 分 
子 机 制 的 物种 ,鉴定 出 来 大 量 与 色素 合成 相关 的 基 
,为 探究 昆虫 表 型 的 趋同 和 趋 异 进化 的 基础 提供 
了 大 量 的 理论 依据 。 例 如 , 编码 转录 因子 保守 基因 
apt-like 构成 了 家 下 pp 基因 座 , 叶 致 至 少 15 种 不 同 
的 幼 忠 斑纹 模式 。apt-like 和 黑色 素 合成 基因 的 表 
达 量 在 斑纹 突变 体 Striped 和 正常 突变 体 (p) 的 黑色 
区 域 显著 上 调 , 但 在 无 斑纹 突变 体 p 中 不 表达 。 此 
外 ,家 在 黑 色素 前 体 物 质 多 巴 和 多 巴 胶 还 与 昆虫 免 
疫 等 生理 过 程 有 密切 的 联系 。 当 昆虫 被 细 丙 或 真 冰 
感染 时 ,体内 不 仅 通过 Spz 和 Toll 信号 通路 诱导 搞 
销 肽 的 表达 ,还 会 通过 前 酚 氧 化 酶 通路 产生 黑 化 
( Takahashi et al., 2015; Wang and Jiang, 2017 ) 。 尽 
E NF-kB DIT 1627] 8 (6,28 DC "P BTE FH KAE, 
但 是 Toll 通路 确实 参与 黑色 素 形 成 (KonDo et al., 
2017 ) 。 信 得 注意 的 是 ,Lac-2 参与 家 得 幼虫 色素 议 
E ,而 酚 氧 化 酶 参与 匈 天 免疫 的 黑 化 过 程 ,尽管 两 者 
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在 结构 上 是 不 同 的 ,但 是 显示 相同 的 酶 活性 。 因 此 ， 
有 关 幼 虫 色素 沉着 和 先天 人 免疫 的 其 他 比较 人 研究 可 能 
会 揭示 黑色 系 合 成 更 加 精确 的 信号 通路 ,同时 有 助 
于 解析 昆虫 免疫 信号 的 网 络 。 

此 外 , 随 着 对 鳝 翅 目 昆虫 着 色 的 分 子 机 制 的 次 
入 研究 ,更 多 的 疑问 也 随 之 产生 。 例 如 , 色 系 合成 相 
关 的 基因 在 不 同 物种 中 发 挥 的 作用 是 否 相同 呢 ? 与 
柑橘 风 蝶 色素 合成 相关 的 基因 以 时 期 特异 性 的 模式 
A TTE HH ,而 末 晶 的 成 年 腹部 标记 被 相关 基因 以 标 
记 特 异性 方式 调控 。 成 虫 末 晶 腹部 黑色 斑点 的 色 和 对 
分 布 主要 受 yellow 和 tan. 的 调控 ; EL RR I Zi s 
的 时 期 特异 性 的 斑点 形成 需要 TH 和 DDC 的 共 表 
达 , 但 是 TH 和 DDC 在 果 晶 中 几乎 不 发 挥 功能 ;此 
外 ,ebony 和 tan 的 表达 也 具有 物种 差异 性 。 即 使 同 
属 鲜 霄 目 , 相 同 基 因 发 挥 的 功能 也 有 差异 ,比如 
GTPCHI 和 柑橘 风 蝶 幼虫 表皮 斑纹 的 形成 有 关 , 而 
在 家 竹中 没有 发 现 类 似 功 能 。 分 析 色 素 合 成 的 调控 
机 制 发 现 , 保 幼 激 系 和 赔 皮 激素 及 其 下 游 的 转录 因 
子 在 鲜 翅 目 昆虫 着 色 过 程 中 发 挥 重 要 作用 ;HOX 基 
Abd-B 和 色 系 合成 基因 共同 作用 ,影响 果 蝇 种 间 
和 种 内 的 体 色 和 斑纹 模式 (Jeong et al., 2006) ; ff 
风暴 5 龄 幼虫 期 着 色 模 式 的 改变 除 受 Abd-B. 的 调控 
以 外 ,还 受 同 属 HOX 基因 的 clawless 和 abdominal-A 
的 影响 。 这 些 结 采 说 明 采 蝇 与 鲜 翅 目 昆 虫 春色 形成 
和 调节 机 制 相似 ,但 是 不 完全 相同 。 相 信 随 着 鲜 埃 
目 昆虫 众多 体 色 和 斑纹 形成 机 制 的 解析 ,昆虫 色素 
调控 网 络 也 会 取得 更 多 突破 。 
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